Grana by Hlavsová, Kateřina
          
Univerzita Karlova  
Přírodovědecká fakulta 












Bakalářská práce  
 




























Prohlašuji, že jsem závěrečnou práci zpracovala samostatně a že jsem uvedla všechny 
použité informační zdroje a literaturu. Tato práce ani její podstatná část nebyla předložena 
k získání jiného nebo stejného akademického titulu.  
V Praze, 10. 5. 2018 
 
      Podpis:  
	 3	
Abstrakt 
Vývoj života na Zemi je významně spojován s oxygení fotosyntézou, schopností některých 
organismů oxidovat vodu a redukovat oxid uhličitý pomocí energie ze světla. Podstatná část 
fotosyntetických reakcí se odehrává na tylakoidní membráně uvnitř sinic a chloroplastů. Mezi 
hlavní fotosyntetické komplexy v tylakoidní membráně patří fotosystém I a II spolu se svými 
světlosběrnými anténami, cytochromový komplex a ATP syntáza. Všechny vyšší rostliny vytváří 
grana (sloupce k sobě přitisknutých tylakoidních membrán), která jsou propojena stromatálními 
lamelami. Pro správný běh fotosyntézy je pravděpodobně podstatné rozdělení různých dějů mezi 
grana a stromatální lamely. Tato práce v první části shrnuje dostupné poznatky o jednotlivých 
proteinech tylakoidní membrány a v druhé části se zabývá strukturou gran, silami, které přispívají 
k jejich stabilitě, dynamikou gran a proteiny důležitými pro jejich formování. V poslední části jsou 
popsány některé rozdíly mezi organismy s grany a bez gran a hypotézy o funkci gran.  
 




 The evolution of life on Earth is closely connected to the ability of some organisms to 
oxidise water and reduce carbon dioxide using solar energy in a process called oxygenic 
photosynthesis. Substantial part of the photosynthetic reactions is located in the thylakoid 
membrane inside of chloroplasts and cyanobacteria. The main photosynthetic complexes in the 
thylakoid membrane are photosystems I and II with their light harvesting antennas, cytochrome 
complex and ATP synthase. All higher plants form grana (stacks of appressed thylakoid 
membranes) that are interconnected by stroma lamellae. Proper distribution of certain processes 
between grana and stroma lamellae seems to be crucial for smooth flow of photosynthesis. First 
part of this thesis is focused on the major photosynthetic complexes while the second part focuses 
on grana structure, dynamics and stabilising forces as well as proteins essential for grana 
formation. The last part of the thesis describes some differences between granal and agranal 
organisms and summarises hypotheses about grana functions.  
 













































Tylakoidní membrána uvnitř chloroplastů a sinic je místem, kde se odehrává podstatná část 
fotosyntézy, procesu oxidace vody a redukce oxidu uhličitého za pomoci světelné energie. 
Rostliny jsou vystaveny stále se měnícím podmínkám okolního prostředí, například neustále se 
měnící intenzitě světla, teploty, nebo koncentrace dostupných látek, které ovlivňují efektivitu 
fotosyntézy. Tylakoidní membrána je obydlena velkým množstvím fotosyntetických proteinů, 
které umí na tyto změny reagovat. Z těch hlavních jsou to fotosystémy I a II se světlosběrnými 
komplexy, cytochromový komplex a ATP syntáza. Znalost struktury a funkce těchto proteinů 
spolu se silami, které mezi nimi působí, je zásadní pro pochopení různé struktury tylakoidní 
membrány a celé škály procesů s touto membránou souvisejících. Cílem předložené práce je 
shrnout dostupné poznatky o proteinech tylakoidní membrány vyšších rostlin, kterými se zabývá 
první část, a struktuře gran a jejich dynamice, které se věnuje část druhá. Třetí část má za cíl 
porovnat některé odlišnosti mezi rostlinami vytvářejícími grana a organismy, které grana 





 Fotosystém II (PSII) je proteinový komplex složený z mnoha podjednotek a kofaktorů, 
umístěný v membráně tylakoidů. Jádro PSII je tvořené proteiny D1 a D2 a vnitřními anténními 
proteiny CP47 a CP43. Kolem jádra se nachází větší množství proteinů o nízké molekulární 
hmotnosti. K jádru PSII se z luminální strany v blízkosti komplexu vyvíjejícího kyslík (oxygen 
evolving complex, OEC) váží vnější proteiny PSII, kterými jsou PsbO, PsbP a PsbQ (Su, Ma, 
2017). 
PSII oxiduje vodu za vzniku kyslíku a redukce plastochinonu, který přenáší elektrony dále 
v elektron-transportním řetězci. Přenos elektronu z vody na plastochinon je umožněn díky světelné 
energii (Shen, 2015).  
Reakční centrum PSII je obklopeno světlosběrnými komplexy II (light harvesting complex 
II, LHCII) vážícími chlorofyl a a b a karotenoidy lutein, neoxantin, violaxantin, zeaxantin a beta-
karoten (Barros & Kühlbrandt, 2009). LHCII je trimerický komplex tvořený podjednotkami 
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Lhcb1, Lhcb2 a Lhcb3, který se k jádru připojuje skrz monomerní Lhcb4, Lhcb5 a Lhcb6, 
nazývané též CP29, CP26 a CP24 (Barros & Kühlbrandt, 2009; Su &Ma, 2017).  
 
Obr 1. Schématické znázornění fotosystému II a světlosběrných komplexů v tylakoidní membráně 
(převzato z Su & Ma, 2017). 
 
Funkcí LHCII je zefektivnit proces fotosyntézy účinným vychytáváním fotonů ve větší 
ploše a jejich následným přenosem na reakční centrum PSII, které je kvůli nízkému počtu 
navázaných molekul chlorofylu v této činnosti velice nesoběstačné (Barros & Kühlbrandt, 2009). 
Další funkcí LHCII je ochrana fotosystému při nadměrné ozářenosti, během které přestane LHCII 
předávat kvanta energie do reakčního centra a nadbytečnou energii uvolní v podobě tepla, čímž 
zabrání nadměrné redukci v chloroplastu a zvýšené tvorbě volných kyslíkových radikálů (reactive 
oxygen species, ROS), které by způsobily poškození fotosyntetického aparátu (Barros & 
Kühlbrandt, 2009). V literatuře se tento mechanismus označuje jako nefotochemické zhášení 
fluorescence chlorofylu (non-photochemical quenching, NPQ).  
Na jeden PSII dimer může být v závislosti na okolních podmínkách (ozářenost, dostupnost 
vody a s tím související pH v lumen tylakoidů) různě pevně navázáno až šest LHCII trimerů spolu 
s výše uvedenými monomerními CP29, CP26 a CP24 (Kouřil et al., 2012). Takto vzniklé uskupení 




Na světle dochází k poměrně častému poškozování PSII, konkrétně podjednotky D1. Není 
zcela jasné, jak přesně k poškození dochází, navrženo bylo víc různých mechanismů poškození 
PSII (shrnuto v Nixon et al., 2010). Aby byla oprava dostatečně efektivní, mají rostliny vyvinutý 
opravný cyklus PSII. 
Poškozená podjednotka D1 je umístěna v jádru PSII a většina PSII se nachází uvnitř gran. 
Proteiny zajišťující opravu PSII se nacházejí převážně mimo grana (shrnuto v Yoshioka-
Nishimura, 2016), a tak musí při jeho opravě dojít k přesunu z gran do stromatálních lamel, k 
částečnému rozložení komplexu PSII, náhradě poškozeného proteinu D1 a následnému 
opětovnému složení. Celý cyklus začíná fosforylací jádra PSII protein kinázou STN8, což způsobí 
rozložení superkomplexu PSII-LHCII a usnadnění jeho pohybu granální membránou do 
stromatálních tylakoidů, kde dojde k degradaci proteinu D1 pomocí proteáz FtsH a Deg (shrnuto 
v Puthiyaveetil et al., 2014; Yoshioka-Nishimura, 2016). Poškozená podjednotka D1 je nahrazena 
nově nasyntetizovanou, která je vložena zpět do komplexu PSII, který migruje zpět do přitištěných 
membrán gran (obr. 2, Puthiyaveetil et al., 2014).  
       
Obr. 2. Schéma cyklu opravy PSII. Po fosforylaci migruje PSII z gran do stromatálních tylakoidů, 
kde dochází k degradaci poškozeného proteinu D1 proteázami Deg a FtsH a následnému vložení nově 
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syntetizovaného proteinu D1 a migraci zpět do přitištěných částí gran (převzato z Yoshioka-Nishimura, 
2016b). 
Puthiyaveetil et al. (2014) se dále domnívají, že jednotlivé kroky v opravném cyklu PSII 
jsou vázány k jednotlivým kompartmentům tylakoidní membrány a tímto prostorovým a také 
časovým oddělením jednotlivých kroků je zajištěna vyšší efektivita tohoto cyklu. Přestože opravný 




Cytochromový komplex (cyt b6f, obr. 3) se nachází v tylakoidní membráně a je tvořen 
dvěma identickými monomerními komplexy o osmi podjednotkách, přičemž dvě podjednotky 
vyčnívají do luminálního prostoru, zatímco ostatní jsou zanořeny v membráně (Baniulis et al., 
2008; Tikhonov et al. 2014). Největšími z nich jsou cytochrom f (cyt f), cytochrom b6 (cyt b6),  
Rieskeho železo-sirný protein a podjednotka IV (Baniulis et al., 2008). Na tyto proteiny se váží 
čtyři prostetické skupiny společné i pro ostatní cytochromové komplexy: dva hemy typu b, železo-
sirný klastr vázaný v Rieskeho proteinu a jeden hem typu c. Specifickými svou vazbou na cyt b6f 
jsou pak hem cn, chlorofyl a a b-karoten (Baniulis et al., 2008). 
 
                
Obr. 3: Stužkové schéma cytochromu b6f u sinice Mastigocladus laminosus, pohled paralelně na membránu. 
Červeně cytochrom f, modře cytochrom b6, fialově podjednotka IV, zeleně malé podjednotky (převzato z 
Baniulis et al., 2008).  
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Kolem jednotlivých monomerů v membráně jsou navázány čtyři podjednotky 
hydrofobního charakteru o nízké molekulární hmotnosti, označované PetG, PetM, PetL a PetN 
(Baniulis et al., 2008; Kurisu et al., 2003; Schneider et al. 2007), které jsou důležité pro správné 
fungování a složení cyt b6f, avšak jejich konkrétní úloha v cytochromovém komplexu zůstává 
nejasná (Schneider et al., 2007). 
Cytochromový komplex b6f (cyt b6f) zajišťuje přenos elektronů mezi reakčními centry PSII 
a PSI za oxidace plastochinolu a redukce plastocyaninu či cytochromu (Schneider et al., 2007). 
Dále využívá energii přenášených elektronů k pumpování protonů do lumen tylakoidu a podílí se 
tak na vytváření elektrochemického protonového gradientu, který je nezbytný pro syntézu ATP 
(Kurisu et al., 2003; Tikhonov, 2014). 
 
2.1.3 Fotosystém	I	
 Dalším proteinovým komplexem zakotveným v tylakoidní membráně je fotosystém I (PSI, 
obr. 4), jenž je stejně jako PSII proteinovým komplexem vázajícím velké množství pigmentů a 
dalších kofaktorů. Skládá se z jednoho reakčního centra a světlosběrných komplexů (LHC I; Ben-
Shem et al., 2003; Dekker & Boekema, 2005). Stabilní forma jádra komplexu PSI u rostlin je 
tvořena dvanácti podjednotkami - PsaA až PsaL (Kouřil et al., 2018). Funkce těchto podjednotek 
zahrnuje zachycování světla, separaci náboje, transport elektronu, vazbu ferredoxinu, 
plastocyaninu a LHCI, popř. LHCII (při „state transitions“, viz kap 3.4.2.1), nebo regulaci PSI 
(Jensen et al., 2007).  
 LHCI je tvořen čtyřmi proteiny Lhca1 – Lhca4, tvořícími dva heterodimery, které 
dohromady formují polokruhovitý pás asymetricky se vážící k jádru PSI v místě podjednotek PsaF 
a PsaJ (Jensen et al., 2007; Kouřil et al., 2018). LHCI váže chlorofyl a i b a xantofyly (Dekker & 
Boekema, 2005), jejichž společnou funkcí je zachytit světelnou energii, kterou následně odvádí do 
reakčního centra.  
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Obr. 4: Stužkovité znázornění komplexu fotosystému I zelené rostliny. Převzato z Ben-Schem et al. (2003). 
 
PSI přenáší elektron z plastocyaninu, nacházejícím se na luminální straně tylakoidu, na 
ferredoxin, nacházejícím se v prostoru stromatu (Jensen et al., 2007). 
 
2.1.4 F1Fo	ATP	syntáza	
  Chloroplastová ATP syntáza (obr. 5) se skládá ze dvou částí: membránové (CFo) a 
stromatální (CF1). Stromatální část je hydrofilní a je tvořena pěti podjednotkami a, b, g, d a e. 
Jednotky a a b jsou zastoupeny třemi kopiemi, které tvoří šestičlenný kruh o třech heterodimerech, 
přičemž každý heterodimer ab obsahuje vazebné místo pro syntézu nebo za specifických okolností 
i hydrolýzu ATP (Sharkey et al., 2012). Podjednotky g a e připojují tento kruh k Fo části ATP 
syntázy a jsou každá přítomna pouze v jedné kopii, stejně tak jako podjednotka d (Kouřil et al., 
2012). 
  CFo komplex se skládá ze čtyř polypeptidů označovaných I, II, III a IV, ukotvených 
v tylakoidní membráně, a zajišťuje průchod protonů z luminu do stromatu (Mccarty et al., 2000). 
F1Fo ATP syntáza vyrábí ATP na základě rozdílů v pH (koncentraci protonů) a elektrickém náboji 
na membráně, který vzniká nahromaděním vodíkových iontů v lumen tylakoidu rozkladem vody 
fotosystémem II a transportem protonů prostřednictvím plastochinolu, jednak při přechodu mezi 
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PSII a cytochromovým komplexem a jednak činností cytochromového komplexu (Tikhonov, 
2014). 
 
Obr. 5: Model ATP syntázy. Levá a horní část funguje jako stator, spodní (CFo) a střední část rotuje, hnána 
protonovým gradientem. CF1 část je vystavena do stromatu (převzato od Mccarty et al., 2000).  
 
2.1.5 PGR5/PGRL1	komplex	
 PGR5/PGRL1 (protein gradient regulation 5/protein gradient regulation-like 1; obr. 6) je 
proteinový komplex významný v jedné ze dvou objevených drah cyklického transportu elektronů 
(cyclic electron flow, CEF), při kterém dochází k přenosu elektronů z reakčního centra PSI na 
ferredoxin (Fd) a následně na plastochinon (PQ) (Hertle et al., 2013). CEF je na rozdíl od 
lineárního přenosu elektronů (linear electron flow, LEF) poháněn pouze činností PSI a nevzniká 
při něm NADPH, ale pouze ATP (DalCorso et al., 2008; Peng et al., 2011). 
PGRL1 je protein nacházející se v tylakoidní membráně, který má dvě domény vystavené 
do prostoru stromatu. U Arabidopsis thaliana se vyskytuje ve dvou izoformách PRGL1A a 
PRGL1B (DalCorso et al., 2008). PRGL1 poskytuje na jedné ze svých stromálních domén vazebné 
místo pro PGR5 a jeho navázáním vytváří heterodimer. Komplex PGRL1/PGR5 interaguje 
s fotosystémem I a cytochromem b6f (obr. 6; DalCorso et al., 2008) a zajišťuje předání elektronů 
z ferredoxinu na plastochinon při cyklickém přenosu elektronů in vitro (Hertle et al., 2013).  
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Obr. 6: Schématické znázornění oxidace PSI a redukce cyt b6f za pomocí PGR5/PGRL1. Vlevo: PGRL1 
interaguje s PSI a přijímá elektrony od ferredoxinu. Vpravo: PGRL1 se váže k cyt b6f a převádí elektrony 
na plastochinon (převzato od Hertle et al., 2013). 	
	
Dráha spojená s heterodimerem PGR5/PGRL1 je majoritní drahou přenosu elektronů 
z ferredoxinu na plastochinon při cyklickém transportu u Arabidopsis a špenátu (Finazzi & 
Johnson, 2016; Wood et al., 2018) a je klíčová například pro ochranu před nadměrným osvětlením 
vyvoláním nefotochemického zhášení okyselením lumen (Peng et al., 2011). Přesný mechanismus 
fungování PGR5/PGRL1 komplexu in vivo je však stále předmětem debat (Hertle et al., 2013; 
Wood et al., 2018b). Otázkou například je, proč je koncentrace PGR5 v membráně daleko nižší 
než koncentrace PGRL1 (viz tab. 1). 
 
2.1.6 NDH	komplex	
 Minoritním způsobem cyklického transportu elektronů z ferredoxinu na plastochinon je 
přenos pomocí NADH dehydrogenase-like (NDH) komplexu (Peng et al., 2011). NDH komplex 
je enzym o čtyřech podjednotkách, který tvoří superkomplex s fotosystémem I a podle dostupných 
studií má na děje spojené s CEF o mnoho menší vliv než komplex PGR5/PGRL1 (Peng et al., 
2011). 	
Nedávno bylo objeveno, že NDH komplex funguje také jako membránová pumpa, která 
čerpá protony ze stromatu do lumen tylakoidu. Pumpováním protonů do luminu se zvyšuje 
množství ATP vyrobeného při CEF za jednotku času, čímž je při cyklickém přenosu elektronů 
pomocí NDH dosaženo rychlejšího vybalancování poměru ATP/NADPH oproti CEF 




U huseníčku (Arabidopsis thaliana) jsou známé čtyři relativně malé (11,0 – 15,7kD) 
proteiny rodiny CURT1 (curvature thylakoid 1 proteins) označované CURT1A-D tvořící 
oligomery, které se vyskytují ve specifických částech tylakoidní membrány. Přestože jsou oproti 
hlavním komplexům elektron-transportního řetězce zastoupeny ve velmi malých koncentracích 
(tab. 1) , velice významně se podílejí na struktuře tylakoidní membrány, konkrétně na jejím 
charakteristickém ohybu v okrajových částech gran (Armbruster et al., 2013). Změna množství 
proteinů CURT1 v tylakoidní membráně má výrazný vliv na strukturu gran (viz kapitola 3.5.4).  
 
Tab. 1: Koncentrace jednotlivých proteinů v tylakoidní membráně (podle Pribil et al., 2014). Hodnoty pro 
PGRL1 a PGR5 převzaty z Hertle et al. (2013).  
Protein (komplex) Koncentrace (mmol/mol Chl) 
LHC II 33,68 
PS II 2,99 
PS I 2,21 
Cyt b6f 1,32 







Výše popsané proteiny jsou ukotveny v lipidové dvojvrstvě tvořící přibližně 20% sušiny 
tylakoidní membrány (Krumova et al., 2008). Skoro polovinu obsahu lipidů tvoří 
monogalaktosyldiacylglycerol, který je zajímavý tím, že namísto dvojvrstvy vytváří převážně tzv. 
inverzní hexagonální fázi (inverted hexagonal phase, obr 7.), což je uskupení sedmi inverzních 
micel – šest se nachází ve vrcholech šestiúhelníku a jedna uprostřed. Tato fáze byla studovaná in 
vitro a  byla prokázána její důležitost pro správný průběh xantofylového cyklu a ochranu struktury 
a funkce velkého množství membránových proteinů (Krumova et al., 2008; Van Eerden, De Jong, 
De Vries, Wassenaar, & Marrink, 2015). Další lipidy přítomné v tylakoidní membráně jsou 
digalaktosyldiacylglyceroly (zastoupené z 32%), sulfoquionovosyldiacylglyceroly (zastoupené z 
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15%) a fosfatidylglyceroly (13%), které převážně tvoří typickou membránovou dvojvrstvu (Van 
Eerden et al., 2015).  
 
     
Obr. 7: Schématické znázornění lamelární a invertované hexagonální fáze, které mohou tvořit 
membránové lipidy (převzato z Lasic, 1995). 
3 Grana	
	
 V chloroplastech vyšších rostlin nacházíme grana, charakteristické útvary tvořené 
obvykle pěti až několika desítkami na sebe hustě naskládaných vrstev tylakoidních membrán, 
jejichž průměr se pohybuje mezi 300 – 400 nm (Pribil et al., 2014; Shimoni, 2005) a výška mezi 
200 – 600 nm (Shimoni, 2005). Grana jsou navzájem propojena nenavrstvenými tylakoidními 
membránami volně ležícími ve stromatu, tzv. stromatálními lamelami, o délce několika stovek 
nanometrů (shrnuto v Mustárdy & Garab, 2003), které se od gran liší především složením proteinů, 
funkcí a také morfologicky – membrány k sobě nepřiléhají tak těsně jako v granech (obr. 8; shrnuto 
v Daum & Kühlbrandt, 2011).  
 Na základě různého proteinového složení v různých částech se rozlišují tři části gran: 
přitisklé části gran (stacked membranes, grana cores), koncové části gran (grana end membranes) 
a okrajové části gran (grana margins; P. Å Albertsson, 2001; Per Åke Albertsson, 1982; Pribil et 
al., 2014). Přitisklé a koncové části gran jsou velice hustě, až z 80 % obsazeny membránovými 
proteiny, přičemž tři čtvrtě z nich se nemůže v rozmezí několika minut kvůli tak velké hustotě 
proteinů v membráně skoro vůbec pohybovat Zbylé proteiny mohou difundovat mezi grany a 
stromatálními lamelami v řádech několika sekund a pravděpodobně tak regulují zachycování 
světla a zajišťují opravu světlem poškozených proteinů (Kirchhoff et al., 2008). 
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 Obr. 8 Chloroplast vyšší rostliny, snímek z elektronového mikroskopu. Patrná jsou grana i 
stromatální tylakoidy  (převzato od Mustárdy & Garab, 2003). 
 
 Koncové části gran (grana end membranes) jsou proteinovým složením podobné 
stromatálním lamelám – bohaté na ATP syntázu a chudé na PSII (obr. 12; Pribil et al., 2014).  
 Vnitřní část gran, lumen, je z velké části obsazena vnějšími podjednotkami fotosystému 
II obklopujícími komplex vyvíjející kyslík (Kirchhoff et al., 2011) a je stále předmětem debat, zda 
interakce mezi protějšími proteiny přes luminální stranu přispívá ke stabilitě gran či nikoliv (viz. 
kapitola 3.3). Minimální tloušťka luminálního prostoru se obvykle odhaduje alespoň na 
dvojnásobek výšky podjednotek PSII vyčnívajících mimo membránu, tedy 8 – 10 nm a mění se se 
změnou okolních podmínek, typicky například se změnou ozářenosti (Kirchhoff et al., 2011). 
Tloušťka luminálního prostoru však pravděpodobně může být i menší, a to v případě, kdy protější 
PSII sedí na různých místech (shrnuto v Kouřil et al., 2012).  
 Mezi dvěma sousedícími membránami v granech byla naměřená mezera o velikosti 
přibližně 2 nm, která je vysvětlena působením hydratačních sil (viz kapitola 3.3.1.2; Wah Soon 





 Byly navrženy tři odlišné modely prostorové podoby gran, které se liší především 
způsobem vzniku a propojením stromatálních lamel s granálními sloupci (shrnuto v Kirchhoff, 




 První, tzv. vidličkový model (obr. 9), byl představený v roce 1999 a popisuje grana jako 
opakující se jednotky sloupečků o třech discích, které vznikají symetrickou invaginací 
stromatálních tylakoidů, které se následně vrství a tím dosáhnou výsledné sloupečkové struktury 
gran (shrnuto v Mustárdy & Garab, 2003; Pribil et al., 2014). 
   
 




 Z vidličkového modelu vychází tzv. bifurkační model představený v roce 2005 Shimoni 
et al., podle kterého také grana vznikají invaginací, ale pouze z jedné strany a jsou následně 
propojeny okrajovými částmi membrány sousedících vrstev (obr. 10; Shimoni, 2005).  
  





 Třetí, šroubovicový (helikální) model (obr 11.), byl vytvořen v 60. letech 20. století a o 
mnoho let později podložen poměrně přesvědčivými daty získanými na základě 3D snímků z 
elektronové tomografie (Austin & Staehelin, 2011). Podle helikálního modelu jsou sloupečky gran 
propojeny pravotočivou šroubovicí tvořenou tylakoidní membránou, která se vine pod úhlem 20° 
- 25° a v místě kontaktu s jednotlivými vrstvami gran vytváří různě velké (většinou 30 – 130 nm, 
někdy až 150 - 435 nm) propojovací štěrbiny (junctional slits). Autoři se domnívají, že schopnost 
rostliny měnit velikost těchto štěrbin by mohla hrát roli při regulaci pohybu protonů a 
membránových proteinů z gran do stromatálních lamel a tím přispívat k regulaci fotosyntézy 
při změnách okolních podmínek (více v kapitole 5.1; Austin & Staehelin, 2011).  
 
 
 Obr. 11: Snímky gran z elektronové tomografie. A) Na snímku je patrný helix ze stromatální lamely 
(zeleně), který ovíjí granový sloupec (žlutě; Austin & Staehelin, 2011) B), C) Grana znázorněna světle 




 Pro tylakoidní membránu je specifická laterární heterogenita, jíž se rozumí asymetrické 
rozložení membránových proteinů v různých jejích částech (obr. 12). V přitisklých membránách 
se vyskytují hlavně superkomplexy fotosystému II. Ve stromálních tylakoidech potom fotosystém 
I a ATP syntáza, které svými částmi výrazně vyčuhují do stromatu, což jim znemožňuje dostat se 
do gran (Dekker & Boekema, 2005; Pribil et al., 2014; Ruban & Johnson, 2015). Z menších 
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proteinových komplexů se pak ve stromatálních lamelách nachází například homodimery PGRL1 
(Suorsa et al., 2014) a NDH komplexy (Pribil et al., 2014). Relativně rovnoměrně jsou v obou 
částech membrány rozprostřeny světlosběrné komplexy fotosystému II, cytochrom b6f (Ruban & 
Johnson, 2015) a z menších proteinů např. protein PGR5 (Suorsa et al., 2014).  
   
    
Obr. 12. Schématický model části tylakoidů se znázorněním proteinového složení jednotlivých 
částí. Tmavě zeleně PSII-LHCII komplexy, světle zeleně LHCII trimery, červeně ATP syntáza, 






Stromatální strana tylakoidní membrány má mírně negativní náboj, jehož povrchová 
hustota (net surface charge density, σ) je přibližně -0,025 C/m2 ( Chow et al., 2005). Například u 
výše zmíněné rostliny Alocasia macrorrhiza, vytvářející masivní grana až o stovce membrán, byla 
naměřena velice malá (blízká nule) hodnota σ (Chow et al., 1988), která koresponduje s nízkými 
elektrostatickými odpudivými silami a zároveň potvrzuje, že velikost povrchové hustoty náboje 
ovlivňuje míru přitiskávání membrán (Barber, 1982). Neutralizace elektrostatických odpudivých 
sil může být dosažena zrušením negativního náboje membrány neutralizací karboxylových skupin 
membránových proteinů pomocí navázání protonů nebo jiných kationtů (Barber, 1982). 
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Působením vhodnými chemickými sloučeninami na aminové zbytky lysinu v membránových 
proteinech se dá dosáhnout ztráty pozitivních nábojů, což povede ke zvětšení negativního náboje 
membrány, a tím k jejímu rozvolnění (Chow et al., 2005). Tohoto jevu se dá dosáhnout také 
fosforylací nebo působením trypsinu na superkomplex fotosystému II (Chow et al., 1991).  
 
3.3.1.2 	 Hydratační		
 Přesné fungování hydratačního odpuzování (hydration repulsion, HR) zatím není zcela 
jasné. Obecně platí, že působí mezi jakýmikoli polárními povrchy ve vodném prostředí, mezi 
kterými udržuje mezeru o několika nanometrech. Hydratační odpuzování souvisí s orientací 
molekul vody při přiblížení dvou nabitých membrán (Chow et al., 2005) a působí v kontrastu proti 
van der Waalsovým silám (Schneck, Sedlmeier, & Netz, 2012). V granech se jejich působení 
připisuje 2 - 4 nm velká stromatální mezera mezi jednotlivými vrstvami granových disků (tzv. 
partition gap; Chow et al., 2005).  
 
3.3.1.3 	 Sterické		
Faktorem, který nepřímo, ale výrazně ovlivňuje rozložení proteinů v tylakoidní membráně, 
je působení sterických zábran. V tylakoidech sterické zábrany znemožňují fotosystému I a ATP 
syntáze difundovat do gran, a to kvůli jejich prostorově výrazným podjednotkám vyčnívajícím do 
stromatu (Chow et al., 2005; Pribil et al., 2014), a jsou tak jednou z příčin laterární heterogenity 
tylakoidní membrány. Dalším proteinem, který se kvůli sterickým zábranám nenachází v granech, 




Zásadní vliv na strukturu tylakoidní membrány mají van der Waalsovy síly, které jsou 
samy o sobě poměrně slabé, ale protože jsou v membráně časté, jsou pro podobu tylakoidní 
membrány nakonec rozhodující (Chow et al., 2005). V granech, tedy místech bohatých na LHCII, 
je působení van der Waalsových sil výrazně větší, než je tomu ve stromatálních lamelách, 




Dále pravděpodobně existují specifické interakce mezi LHCII v sousedících membránách. 
Negativně nabité části světlosběrných antén fotosystému II interagují přes stromatální štěrbinu 
s kladně nabitými částmi. Tato interakce se odehrává na kratší vzdálenost, než interakce mezi 
stejně nabitými konci, a tak ve výsledku způsobuje přitisknutí membrán a velice významně 
přispívá ke stabilitě gran (Chow et al., 2005).  
 
3.3.3 	 Síly	v	lumen		
Všechny předchozí síly se týkají stromatální mezery (partition gap), ale byla navržena také 
hypotéza důležitosti působení proteinů PsbO, PsbP, PsbQ a PsbR přes luminální mezeru. Jde o 
vnější proteiny fotosystému II obklopující komplex vyvíjející kyslík, které jsou podle autorů 
důležité pro vytvoření gran (De Las Rivas, Heredia, & Roman, 2007). Autoři se domnívají, že PSII 
je plně funkční pouze při úplném připojení všech vnějších proteinů, k čemuž podle nich dochází 
pouze v granech. Dále navrhují, že pokud jsou vnější proteiny správně připojeny, interagují 
se superkomplexy PSII sedícími v protější membráně přes lumen tylakoidu pomocí interakcí mezi 
podjednotkami PsbQ (obr. 13).  
 
Obr. 13: Schématické znázornění uspořádání podjednotek vnějších proteinů PSII v granech – OEC 
plně sestaven a připojen k PSII, LHCII taktéž připojen, elektronový transport běží (vlevo) a v rozvolněných 
granech – OEC a LHCII nepřipojen, elektronový transport zastaven  (De Las Rivas et al., 2007). 
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Myšlenka této hypotézy je částečně podpořena výsledky pokusů, jejichž autoři potvrdili 
interakce PsbQ - PsbQ přes luminální prostor na světle (Yi, Hargett, Frankel, & Bricker, 2009), 
avšak této interakci nepřisuzují tak velkou váho jako  De las Rivas et al., a naopak jim stabilita 
gran díky této interakci přijde velmi nepravděpodobná. 
  V kontrastu s hypotézou autorů Del Las Rivas et al. (2007) stojí měření Kirchhoffa 
et. al. (2011), jejichž data z rostlin Arabidopsis adaptovaných na tmu i na světlo ukazují uspořádání 
PSII, při kterém se protilehlé fotosystémy spíše vyhýbají, než že by interagovaly (obr. 14). Zároveň 
zdůrazňují, že interakce mezi protějšími OEC v luminu by musela být nějak stabilizována, protože 
je energeticky velice nevýhodná. Face-to-face uspořádání OEC v luminu tylakoidu tak považují 
za velmi nepravděpodobné.  
 
Obr. 14: Schématické znázornění pozice PSII v luminu tylakoidu v rostlinách Arabidopsis adaptovaných 





Jedním z dlouho známých faktorů, které mají vliv na formování a rozkládání gran, je 
koncentrace solí. Při izolaci chloroplastů v roztocích s nízkými koncentracemi solí dochází k 
rozvolnění gran, které se rozpadají na protáhlé lamely, které k sobě jen volně přiléhají. Přidáním 
solí, např. chloridu sodného či chloridu hořečnatého, se do různé míry obnoví vrstvení tylakoidů, 
které může způsobit až znovuvytvoření gran (Izawa & Good, 1966). Tento jev je dobře 
vysvětlitelný, neboť už v 80. letech byla objevena stabilizace proteinových interakcí v tylakoidních 
membránách pomocí dvojmocných kationtů. Jejich odstranění z buňky tak vede k rozpadu jimi 




 Světelné podmínky, jejichž změna má významný vliv na průběh světelné fáze fotosyntézy, 
jsou jedním z klíčových faktorů ovlivňujících dynamiku tylakoidní membrány. 
U rostlin vystavených na světlo dochází k nafouknutí (swelling) luminu (obr. 15), což mj. 
usnadňuje pohyb molekul důležitých pro opravy světlem poškozených proteinů (Kirchhoff et al., 
2008) Konkrétní mechanismus nafouknutí luminu při osvětlení není přesně znám. Jednou 
z možností je světlem způsobené okyselení vnitřního prostoru, které je zapříčiněno přílivem 
vodíkových kationtů do luminu, který následně způsobí osmotické nafouknutí. Toto vysvětlení je 
navíc podpořeno objevem napěťově ovládaných chloridových kanálů v tylakoidní membráně 




Obr. 15: Změny ve struktuře gran. Pravá strana při světelném stesu, levá strana při zastínění 
(Kirchhoff, 2013). 
 
Chloroplasty rostlin rostoucích ve stínu mají grana o více vrstvách než chloroplasty rostlin 
rostoucích na slunci (Kirchhoff, 2013; Suorsa et al., 2014) a to z důvodu, aby mohly pochytat více 
světelné energie (Leong & Anderson, 1986). Například u rostliny Alocasia macrorrhisa žijící ve 
velmi stinných podmínkách v nejnižším patře pralesa bylo pozorováno až sto vrstev v jednom 
obrovském granovém sloupci (W S Chow et al., 1988). Při světelném stresu se dále mění laterární 
průměr jednotlivých granových disků, a to až o 20 %. Tento jev je pravděpodobně způsoben 
fosforylací podjednotek fotosystému II, neboť u mutantů s vypnutými geny pro fosforylaci PSII  
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až takto velké změny při zvýšené ozářenosti pozorovány nebyly (viz kapitola 3.5.1; Armbruster et 
al., 2013). Dále při vysokých ozářenostech dochází k rozvolnění gran či k jejich úplnému rozpadu, 
což umožňuje lepší kontakt světlem poškozených proteinů s látkami a strukturami, které je 
opravují (Herbstová et al., 2012).   
 
3.4.2.1 State	transition	
Za normálních okolností je LHCII asociován s PSII (tzv. state 1). Při zvýšené stimulaci 
fotosystému II díky nadměrnému osvětlení nebo změně spektra světla však dochází k větší redukci 
plastochinonu a aktivaci kináz, které vede k oddělení LHCII od PSII a přemístění LHCII do míst 
bohatých na PSI, kde s nimi může tvořit komplex (tzv. state 2; Bellaflore, Barneche, Peltler, & 
Rochalx, 2005). U Arabidopsis byly popsány kinázy STN7 a STN8 (Bellaflore et al., 2005). STN7 
zajišťuje především fosforylaci LHCII, STN8 pak především fosforylaci jádra PSII (Wunder et al., 
2013). State transition je jev reverzibilní, a jeho reverze lze dosáhnout oxidací plastochinonových 
zásob zvýšenou stimulací PSI (Bellaflore et al., 2005). Funkce kináz STN7 a STN8 je spojována 
s regulací opravného cyklu PSII a stabilitou komplexu PSII, jehož fosforylace ovlivňuje 





Kináza STN8 fosforyluje převážně jádro PSII a její nepřítomnost ovlivňuje podobu gran 
v mutantovi, kterému STN8 chybí – tvoří méně granových disků o větším průměru. Vliv STN8 na 
tvorbu gran je ukázána v rostlinách produkujících zvýšené množství STN8, kde je zvětšen průměr 




Obr. 16: Chloroplasty Arabidopsis thaliana pod mírným světlem. WT - wild type, stn8-1 - mutant 
postrádající STN8, oeSTN8 – rostliny exprimující větší množství STN8. Mutant stn8 má méně 
granových disků o větším průměru, rostliny exprimující větší množství STN8 mají mírně zvětšený 
průměr i počet granových disků (Wunder et al., 2013). 
 
3.5.2 Stn7/stn8	a	tap	38	mutant	
 Mutanti v genech pro STN 7 a STN 8, kteří jsou neschopni fosforylace LHCII a jádra PSII,  
vykazují protáhlejší grana (obr. 18) (Armbruster et al., 2013). V granech těchto mutantů nedochází 
například k dostatečně efektivní opravě PSII, state transition atd. TAP38 je fosfatáza potřebná 
k defosforylaci LHCII v Arabidopsis thaliana ( Pesaresi, Pribil, Wunder, & Leister, 2011), takže 
mutant tap38 naopak není schopný LHCII defosforylovat. Membrány tohoto mutanta jsou více 
rozptýlené a grana vypadají maličko jinak než ve WT rostlinách, vyskytují se na více místech a 
stromatální lamely jsou více rozptýlené (obr. 17). Tito dva mutanti jsou zařazeni k sobě, protože 
oba souvisí s  fosforylací LHCII.  
 
     
 
Obr. 17: Chloroplast Arabidopsis thaliana. A– WT, B.Dvojitý mutant stn7 stn8, grana jsou 
protáhlejší, C. Mutant tap38 – membrány jsou více rozptýlené, grana vypadají relativně normálně, 
pouze je jich více. Převzato z Armbruster et al. 2013.  
 
3.5.3 Snížení	množství	PsbP	a	PsbQ	
 PsbP a PsbQ jsou vnější podjednotky PSII, jejichž přesná funkce v rostlinách zatím není 
přesně známa. Spolu s  PsbO interagují s luminální stranou PSII a tvoří funkční OEC (Yi et al., 
2009). Na elektronovém mikroskopu byl pozorován vliv snížení množství těchto podjednotek 
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pomocí RNA interference na tvorbu gran. V případě  snížení množství PsbP došli autoři  zjistili, 
že úplně vymizely stromatální lamely a několikanásobně se navrstvil počet granových disků ve 
sloupci (obr. 18).  
 
Obr. 18.: Chloroplasty Arabidopsis thaliana, snímky pomocí transmisní elektronové mikroskopie, měřítko 
= 0,5 nm A.: WT – normální grana, B.: Rostliny se sníženým množstvím PsbQ – relativně normální grana 
C.: Rostliny se sníženým množstvím PsbP– membrány jsou hustě navrstveny, mají zvětšený průměr, 
stromatální lamely úplně vymizely (Yi et al., 2009).  
 
3.5.4 Mutanti	curt1	
Mutace v  genech pro CURT1B-D má za následek tvorbu tzv. pseudogran, které jsou 
typické snížením počtu vrstev a zvětšením průměru jednotlivých granových disků. Mutace v genu 
pro CURT1A a dále pak ve dvou a více genech pro CURT B-D pak vede k úplné absenci gran, 
což by mohlo naznačovat, že zakřivení membrány proteiny CURT1 má na formování gran větší 
vliv než např. přitiskování membrán v důsledku přitažlivých sil mezi PSII (Armbruster et al., 
2013). Nadměrná exprese CURT1A má pak za následek zvýšení tvorby oligomerů CURT1, 
zmenšení granového disku a zvětšení jeho výšky „nafouknutím“ luminálního prostoru, což spolu 
s absencí gran u mutanta curt1a ukazuje větší vliv proteinu CURT1A na tvorbu gran, než jaký 
mají ostatní CURT1 proteiny (obr. 19; Armbruster et al., 2013).  
Armbruster et al., 2013 prokázali, že mutace v CURT1 nemají přímý vliv na aktivitu 
žádného z fotosystémů a CURT1 nemá zásadní vliv na funkce hlavních tylakoidních proteinů. U 
rostlin postrádajících proteiny CURT1A-D byl však snížen, ne ale úplně zastaven, cyklický přenos 






Obr 19. Col-0 Wild type, curt1abcd – mutace ve všech genech CURT1, curt1b-1 - mutace v genu CURT1B, 
curt1a-2 - mutace v genu CURT1A, oeCURT1A-cmyc curt1a-2 – rostliny produkující zvýšené množství 





Grana nacházíme u zelených rostlin a některých zelených řas. U ruduch (Rhodophyta), 
glaukofyt (Glaucophyta) a dalších agranálních eukaryot jsou někdy tylakoidy rozprostřeny volně 
ve stromatu, často však tvoří tzv. lamely – skupinky dvou až tří dlouhých, volně přitištěných 
membrán (pro detaily obr. 20, tab. 2). Podobně je tomu i u prokaryotních organismů (tab. 2; 
Sherman et al., 1994; Stanier, 1977). Některé zelené řasy, konkrétně Charophyta, mohou 






Obr. 20: Schématické znázornění uspořádání tylakoidních membrán u různých fotosyntetizujících 
organismů. Oranžově – plazmatická membrána a vnější membrány, žlutě - pyrenoid, zeleně – 
tylakoidní membrána (Rast et al., 2015). 
 
Tabulka 2. Přehled typů chlorofylu, struktury membrán, vytváření gran a přítomnosti 
fykobilisomů v různých skupinách fotosyntetických organismů. Tabulka vytvořena (podle Van 
Den Hoek et al., 1995).  
 




(prokaryota) a Ne Ano 
Prochlorophyta 
(prokaryota) a, b Ano, lamely po 2 ale i vice   ? 
Glaucophyta a Ne Ano 
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Rhodophyta 
(ruduchy) a Ne Ano 
Heterokontophyta a, c1, c2 
Ano, lamely po třech + jedna 
lamela, která tyto obklopuje  Ne 
Haptophyta a, c1, c2 Ano, skupinky po třech ? 
Dinophyta  Ano, skupinky po třech ? 
Euglenophyta a, b Ano, skupinky po třech + jedna lamela, která je obklopuje ? 
Chlorophyta 
(zelené řasy) 
a, b; c u 
některých 




Sinice (Cyanobacteria), stejně jako glaukofyta (Glaucophyta), červené řasy (Rhodophyta) a další 
skupiny, které získaly chloroplast pohlcením ruduchy, používají jako světlosběrné antény tzv. 
fykobilisomy (Glazer, 1984). Fykobilisomy (phycobilisomes, PBs) jsou světlosběrné antény 
nacházející se na stromatální straně (u sinic na cytoplasmatické straně) tylakoidní membrány a 
jsou tvořeny fykobiliproteiny a pigmenty, které se skládají do struktur o vysoké molekulární 
hmotnosti, a jejichž přesná podoba je různá v různých organismech (Boekema et al., 1995; Glazer, 
1984). Tento komplex vychytává světelnou energii především v zelené části slunečního spektra a 
svádí ji na fotosystém v tylakoidní membráně. Efektivita přenosu excitační energie z 
fykobiliproteinů na reakční centra je velice vysoká (skoro 100%; Glazer, 1984). PBs interagují 
s reakčními centry fotosystémů jen velmi slabě, a tak mohou snadno difundovat po membráně a 
volně se přesouvat mezi jednotlivými reakčními centry PSI a PSII (C. W. Mullineaux, Tobin, & 
Jones, 1997). Jakým způsobem jsou fykobilisomy k membráně připojeny není zcela jasné (Conrad 
W. Mullineaux, 2008).  
  Kvůli fykobilisomům vyčnívajícím do stromatu nemohou tyto organismy tvořit 
grana, na rozdíl od zelených rostlin a některých zelených řas, které využívají jako světlosběrné 




Laterální heterogenita, tedy nehomogenní rozmístění membránových proteinů v tylakoidní 
membráně organismů s grany (viz kap. 3.2) má pravděpodobně svou obdobu i u agranálních 
organismů. Byla popsána radiální heterogenita rozložení ATP syntázy a PSI u sinice 
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Synechococcus kmene PCC7942 s koncentricky uspořádanými membránami (Sherman et al., 
1994). U vzorků připravených procedurou freeze-substitution a pomocí imunochemického značení 
autoři lokalizovali naprostou většinu proteinů ATP syntázy a proteinů reakčního centra PSI do 
vnějšího tylakoidu a částečně i do cytoplasmatické membrány (obr. 21), zatímco proteiny 
fotosystému II (D1, D2, CP43 a CP47) byly pozorovány tak, jak bylo predikováno, tedy ve všech 
tylakoidech rovnoměrně.  
Přestože autoři mluví o velmi významném objevu, který vysvětluje evoluční původ 
laterární heterogenity fotosyntetických proteinů u vyšších rostlin a zelených řas,  je potřeba brát 
jejich výsledky s rezervou. Tento pokus byl stejnými autory zopakován na sinicích s jinak než 
koncentricky uspořádanými tylakoidy a byl neúspěšný a ani v pozdější literatuře se tyto informace 
příliš nevyskytují. 
	
Obr. 21: Diagram ukazující rozložení PSI, ATP syntázy, Cyt b6f a PSII, znázorňující radiální heterogenitu 




Grana nejsou nezbytná pro život rostlin a rostliny, u kterých je zablokována tvorba gran, 
jsou poměrně dobře životaschopné. Grana ale pravděpodobně rostlinám poskytují výhody, které 
jim umožňují lépe reagovat a přizpůsobit se na měnící se podmínky okolního prostředí.  
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Některými z výhod, které formování gran pravděpodobně umožňuje, jsou (1) zefektivnění 
zachytávání světla nahromaděním velkého množství fotosystému II, které se ukazuje být velice 
významné při nízkých osvětleních (více v kapitole 3.4.2; Hertle et al., 2013), (2) optimalizace 
rozvádění energie do fotosystémů I a II přepínáním mezi state 1 a state 2 (více v kapitole 3.4.2.1; 
Chow et al., 2005), (3) oddělení cyklického a lineárního elektronového transportu oddělením 
plastochinonu v granech od plastochinonu ve stromatálních lamelách (více v kapitole 5.1; Wood 
et al., 2018), nebo (4) efektivnější oprava poškozeného proteinu D1, který je separován od zbytku 
reakčního centra v přitisklých částech gran, rozložen v okrajích gran, a nahrazen nově vytvořeným 
proteinem D1 ve stromatálních lamelách (více v kapitole 2.1.1.1; Puthiyaveetil et al., 2014). V 
granech dále dochází k nefotochemickému zhášení, které je zajišťováno LHCII a slouží k ochraně 
PSII před poškozením při nadměrném osvětlení. Je stále předmětem debat, jak důležité je 
formování gran pro průběh tohoto jevu (Horton, 2000).  
O všech výhodách se stále debatuje a bylo by dobré zjistit, která je tou hlavní stojící za 
evolucí gran. Za některými z dalších, které dnes nejsou příliš přijímány, stojí například myšlenka, 
že grana díky laterární heterogenitě brání přeskakování excitovaného elektronu z „pomalého“ PSII 
na „rychlý“ PSI (tzv. „spillover“), což by komplikovalo hladký průběh elektronového transportu 
(Anderson, 1999), avšak někteří autoři tuto myšlenku později zpochybňují (Conrad W. 




Po uvážení důležitosti cyklického přenosu elektronů pro ochranu fotosystémů před 
nadměrným světelných stresem aktivací nefotochemického zhášení je zajímavá myšlenka, že 
formace gran umožňuje oddělení více redukované populace PQ v granech od méně redukované 
populace ve stromatálních lamelách, čímž podporuje průběh cyklického transportu elektronů 
(Peng et al., 2011).  
Pro intenzivní cyklický přenos elektronů je zapotřebí poměrně velké množství 
oxidovaných molekul plastochinonu, které mohou přijmout přepravovaný elektron během 
cyklického přenosu elektronů (Wood et al., 2018). Za tmy, nízké a velmi vysoké ozářenosti se 
v chloroplastu tvoří méně gran o větším průměru, čímž je sníženo množství kontaktních ploch 
mezi PQ vyskytujícím se v granech a PQ vyskytujícím se ve stromatálních tylakoidech (obr. 22).  
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Obr. 22: Schématické srovnání vzhledu gran při běžném osvětlení (a) se situací za tmy, nízkého a velmi 
vysokého osvětlení (b). Uspořádání při běžném osvětlení souvisí s fosforylací LHCII, při které jsou 
oslabeny interakce mezi LHCII a způsobí tak rozpad velkých gran na více malých (převzato z Wood et al., 
2018).  
 
Za těchto okolností pak PQ mezi grany a stromatálními tylakoidy difunduje poměrně 
pomalu, čímž je znemožněno fotosystému II redukovat veškerý PQ včetně PQ ve stromatálních 
lamelách. Tím je umožněn běh cyklického přenosu elektronů. Při běžné ozářenosti je kontakt mezi 
grany a stromatálními lamelami větší, což umožňuje intenzivnější běh lineárního přenosu 
elektronů (obr. 23; Wood et al., 2018).  
 
 
Obr. 23: Schématické znázornění přepnutí mezi CEF a LEF při změně ozářenosti. Vlevo průměrná 
ozářenost, hodně PSII fosforylováno, což vede k tvorbě více menších gran, tedy více kontaktu mezi 
membránami gran a stromatálními lamelami, kdy je difúze PC a PQ mezi grany a stromatálními lamelami 
rychlá, běží především LEF. Vpravo: Tma, velmi nízká nebo velmi vysoká ozářenost vede k nízké 
fosforylovanosti PSII, vytváří se větší grana, kde je difúze PC a PQ mezi grany a stromatálními lamelami 
pomalá, což vede k více oxidovanému PQ ve stromálních lamelách a intenzivnějšímu CEF (převzato z  
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